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ДВЕНАДЦАТИВЕРОННАЯ КАРТА МЕЖАЛЛЕЛЬНОЙ 
КОМПЛЕМЕНТАЦИИ 
ЛОКУСА ade2 У Д Р О Ж Ж Е Й SACCHAROMYCES CEREVISIAE 
Б. В. ШИЛОВА, Т. Р. СОЙДЛА 
Кафедра генетики и селекции ЛГУ 
М е ж а л л е л ь н а я к о м п л е м е н т а ц и я ( М А К ) с л у ж и т основным генети­
ческим подходом д л я изучения с т р у к т у р ы ф е р м е н т о в . Р е з у л ь т а т ы 
теста на М А К п р и н я т о и з о б р а ж а т ь в виде к а р т к о м п л е м е н т а ц и и . 
Одна из с а м ы х п о д р о б н ы х к а р т б ы л а построена д л я л о к у с а ade2 у 
дрожжей Saccharomyces cerevisiae, к о н т р о л и р у ю щ е г о ф е р м е н т А И Р -
карбоксилазу [ 1 ] . Н а к а р т е б ы л о найдено не более 8 м у т а ц и й , к о м п л е ­
ментарных во всех в о з м о ж н ы х сочетаниях . П о основной п а р а д и г м е 
МАК это м у т а ц и и , к о т о р ы е о т л и ч а ю т с я друг от друга во всех п о п а р ­
ных с р а в н е н и я х и, с л е д о в а т е л ь н о , м а р к и р у ю т 8 р а з л и ч н ы х у ч а с т к о в 
в структуре ф е р м е н т а А И Р - к а р б о к с и л а з ы . Б ы л а построена у п р о щ е н ­
ная ( веронная ) к а р т а к о м п л е м е н т а ц и и , к о т о р а я п о к а з ы в а л а к о м п л е -
ментарность всех о с т а л ь н ы х м у т а ц и й л о к у с а н а б о р у у к а з а н н ы х 8 му­
таций. П о п р и н я т о й гипотезе при этом регистрируется , к а к и е из 8 
различных м а р к и р о в а н н ы х т а к и м о б р а з о м у ч а с т к о в в с т р у к т у р е А И Р -
карбоксилазы и з м е н е н ы м у т а ц и я м и . Е д и н и ц ы к о м п л е м е н т а ц и и на к а р ­
те, упрощенной по п р и в е д е н н ы м п р а в и л а м , н а з в а н ы в е р о н а м п . В ы б р а н ­
ные мутации , к о м п л е м е н т а р н ы е м е ж д у собой во всех с о ч е т а н и я х , — 
тестеры с о о т в е т с т в у ю щ и х веронов [ 1 ] . Н е к о т о р ы е о с л о ж н е н и я с опре­
делением и и н т е р п р е т а ц и е й п о н я т и я «верон» о б с у ж д а ю т с я в топ ж е 
работе и в д а л ь н е й ш и х п у б л и к а ц и я х [ 1 , 2, 3 [ . 
При и с с л е д о в а н и и и н д у ц и р о в а н н ы х э т и л м е т а н с у л ь ф о н а т о м мута ­
ций [2] б ы л и н а й д е н ы м у т а ц и и л о к у с а ade2, которые о к а з а л и с ь ком­
плементарными всем 8 в е р о н н ы м т е с т е р а м , т. е. з а н и м а л и место где-то 
за п р е д е л а м и 8 м а р к и р о в а н н ы х у ч а с т к о в на к а р т е . М ы с т а в и л и п е р е д 
собой з а д а ч у у с о в е р ш е н с т в о в а т ь систему тестеров д л я р е г и с т р а ц и и 
МАК с тем, чтобы и м е т ь в о з м о ж н о с т ь о т р а ж а т ь на к а р т е к о м п л е м е н ­
тации свойства всех м у т а ц и й гена . 
М а т е р и а л и м е т о д ы . Д а н н а я р а б о т а в ы п о л н я л а с ь на П е т е р г о ф ­
ских генетических л и н и я х д р о ж ж е й , получе нных на основе X I I р а с ы 
Saccharomyces cerevisiae [ 4 ] . П р и с к р е щ и в а н и я х и с п о л ь з о в а л и с ь 650 
мутантов по л о к у с у ade2, и н д у ц и р о в а н н ы х в о з д е й с т в и е м на г а п л о и д 
15В-П4 р е н т г е н о в ы х и У Ф - л у ч е й . а зотистой кислоты [5, 6 ] , Э М С [ 7 ] , 
а т а к ж е р а с п а д а изотопов 3 2 Р , 3 5 S и |3-излучения [ 8 ] . К р о м е того , 
использовали в е р о н н ы е т е с т е р ы [ 1 ] , и м е ю щ и е генотипы aade2-209 
( I ) , aade2-139 ( I I ) , ctade2-222 ( I I I ) , aade2-240 ( I V ) , ccade2-57 
(V) , « a d e 2 - 1 6 3 ( V I ) , aade2-237 r g h l - 1 ( V I I ) , aade2-191 ( V I I I ) . 
Новые в е р о н н ы е т е с т е р ы б ы л и п о л у ч е н ы при с к р е щ и в а н и и соответст­
вующих к у л ь т у р генотипа <xade2 на г а п л о и д З А - П 4 8 8 генотипа 
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пизм мы и с п о л ь з о в а л и с л е д у ю щ и е ш т а м м ы : р80-15В-П4 (генотипа а 
ade2-80), 1 - П 3 1 1 5 (ctade2-80), 1В-П219 (генотипа aadel-14) и 2 -П219 
(генотипа a ade 1-14). 
С к р е щ и в а н и я в тесте на М А К п р о и з в о д и л и с ь методом о т п е ч а т к о в 
на минимальной с р е д е [ 1 ] . Р е з у л ь т а т ы теста на к о м п л е м е н т а ц и ю учи­
тывали после 12 дней и н к у б и р о в а н и я к у л ь т у р при 30° С. 
Результаты и о б с у ж д е н и е . Н а основе полученных ранее д а н н ы х 
были в ы б р а н ы 38 м у т а ц и й , к о м п л е м е н т а р н ы х всем веронным т е с т е р а м . 
Результаты с к р е щ и в а н и я этих м у т а ц и й в ы я в и л и 4 мутации , к о м п л е ­
ментарные м е ж д у собой во всех п о п а р н ы х сочетаниях . Ш т а м м ы , несу­
щие эти 4 м у т а ц и и (тестеры 4 новых в е р о н о в ) , мы о б ъ е д и н я л и с тесте­
рами 8-веронной к а р т ы к о м п л е м е н т а ц и и и с к р е щ и в а л и со всей П е т е р ­
гофской к о л л е к ц и е й м у т а н т о в ade2 (всего 650), чтобы построить по 
возможности п о д р о б н у ю к а р т у к о м п л е м е н т а ц и и . 
Таблица I 
Матрица связи для 12-веронной карты комплементации 
209 139 627 302 3G3 588 340 57 163 237 191 Аллель ade 2 
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П р и м е ч а н и е . Цифры указывают число мутации, которые изображаются линиями, перекры­
вающими те или иные пары веронов. \ r l ) с — 
П о л у ч е н н а я 12 -веронная к а р т а к о м п л е м е н т а ц и и л о к у с а ade2 
{рис. 1) с о д е р ж и т 95 групп к о м п л е м е н т а ц и и , из них 51 группа к о м п л е ­
ментации (54%) н е л и н е й н а , т. е. и з о б р а ж а е т с я с р а з р ы в а м и . 29% всех 
мутаций б ы л и н е к о м п л е м е н т а р н ы всем в е р о н н ы м т е с т е р а м . 
П о р я д о к в е р о н о в на этой к а р т е б ы л у с т а н о в л е н по м а т р и ц е с в я з и 
[2] м е ж д у в е р о н а м и ( т а б л . 1). Д л я построения м а т р и ц ы с в я з и учи­
тывали число м у т а ц и й , к о т о р ы е и з о б р а ж а ю т с я л и н и я м и , п е р е к р ы в а ю ­
щими те или иные п а р ы веронов . П о с л е с о з д а н и я м а т р и ц ы с в я з и м е ж ­
ду веронами м о ж н о л ю б о й п о р я д о к веронов х а р а к т е р и з о в а т ь с у м м о й 
связей м е ж д у в е р о н а м и - с о с е д я м и при в ы б р а н н о м п о р я д к е . Б ы л вы­
явлен л и н е й н ы й п о р я д о к 12 веронов , д а ю щ и й м а к с и м а л ь н о е к о л и ч е с т в о 
связей м е ж д у с о с е д н и м и в е р о н а м и . Он и з о б р а ж е н на рис . 1. К а к м о ж ­
но убедиться , д л я и з в е с т н ы х 8 веронов мы п о л у ч и л и п о р я д о к , непро-
тиворечащий р а н е е построенной к а р т е к о м п л е м е н т а ц и и [ 1 , 2, 3 ] , т. е. 
выделение н о в ы х в е р о н о в не п о в л и я л о на р а н е е в ы я в л е н н у ю с т р у к т у р у 
•карты. 
О том, что в е р о н н а я к а р т а имеет р е а л ь н ы е с т р у к т у р н ы е основы, 
свидетельствует ( к р о м е и н в а р и а н т н о с т и известных в е р о н о в ) т е н д е н ц и я 
ее к линейности . Д о к а з а т е л ь с т в а этого п р и в е д е н ы в т а б л . 2. М ы при­
держивались с л е д у ю щ е й л о г и к и р а с с у ж д е н и я . Е с л и бы 12-веронная 
•карта б ы л а строго л и н е й н о й , то групп к о м п л е м е н т а ц и и , п е р е к р ы в а ю -
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щ и х 2 верона , м о ж н о б ы л о бы н а б р а т ь не б о л е е 11, 3 верона — ю > 
а п е р е к р ы в а ю щ и х , н а п р и м е р , 7 веронов — 6, т. е. приблизительно в 
2 р а з а м е н ь ш е , чем п е р е к р ы в а ю щ и х 3 верона . Н о если бы группы ком­
п л е м е н т а ц и и о б ъ е д и н я л и с л у ч а й н о л ю б ы е вероны, то групп компле­
м е н т а ц и и , п е р е к р ы в а ю щ и х 2 верона , м о ж н о б ы л о о ж и д а т ь 66, а пере­
к р ы в а ю щ и х 7 веронов —792 , т. е. п р и б л и з и т е л ь н о в 10 р а з больше, 
Таблица 2 
Аппроксимация 12-веронной карты комплементации локуса ade 2 „линейной" 
и „стохастической" моделями 
Модели 
Количество перекрываемых веронов (k) 
1 3 4 5 6 7 8 9 1 •» 11 12 
Линейная модель. Ко­
личество возможных 
групп: (м + 1) — к 12 11 10 9 8 7 6 5 4 3 9 1 
Стохастическая модель. 
Количество возмож­
ных групп: м.'Цм — к)! 
к! 12 66 220 495 792 924 792 495 220 66 12 1 
Беронная карта. Коли­
чество найденных 
групп 121 16 13 14 12 10 5 5 3 3 1 1 
П р и м е м а н и я. 1. Общее количество веронов м = 12. 2. у'г вычислялся для группировок' к по. 
4: 1, 2, 3, 4 - 5, б, 7, 8 - 9, 10, 11, 12, 3. y'J линейная модель/карта — 1,64 0,5 > Pfj > 0,2. 4. у 1 стоха­
стическая модель/карта = 96,8 Р / у < 0,01. 
чем по линейной м о д е л и . Очевидно , основные п а р а м е т р ы «линейной» 
и «стохастической» м о д е л е й четко о т л и ч а ю т с я . Д л я обеих моделей 
мы подсчитали %2, с р а в н и в а я о ж и д а е м о е р а с п р е д е л е н и е групп с рас­
п р е д е л е н и е м на полученной к а р т е к о м п л е м е н т а ц и и . К а к видно из-
Таблица 3 
Соотношение четких и нечетких мутаций, и з о б р а ж а е м ы х 









(22,10: 1,02) 21,6 (2 0) 
I I (29,43: 3,08) 9,5 (0 
I I I (29,1 У: 3,22» 9,1 (0 I ) 
IV (31,07: 8,71) 3,6 (2 2) 1,0 
V (32,86: 2,95) 11,1 (1 1) 1,0 
V I (36,48: 3,63) 10,1 (1 0) 
V I I (44,13:11,44) 3,9 (2 1)2,0 
1) V I I I (34,46: 9,22; 3,7 (0 
IX (3S.90: 7,10) 5,5 10 4)2,5 
X (35,27 2,64) 13,4 (4 9; 0,4 
XI (26,53: 11,12) 2,4 (2: 2) 1,0 
XII (19,44:10,85) 1,7 (115- 24) 4,8 
т а б л . 2, н а б л ю д а е м ы е р е з у л ь т а т ы не о т л и ч а ю т с я д о с т о в е р н о от линей­
ной м о д е л и , но д о с т а т о ч н о достоверно о т л и ч а ю т с я от стохастической 
м о д е л и (от к а р т ы , на которой все с о ч е т а н и я м е ж д у в е р о н а м и были бы 
в о з м о ж н ы ) . Эти ф а к т ы о п р а в д ы в а ю т и з о б р а ж е н и е р е з у л ь т а т о в теста 
на М А К в виде «псевдолинейной» к а р т ы к о м п л е м е н т а ц и и [ см . 1, 2, 3J-
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Другой в а ж н о й х а р а к т е р и с т и к о й к а р т к о м п л е м е н т а ц и и я в л я е т с я 
распределение м у т а ц и й по в е р о н а м (рис. 2, а). П о с к о л ь к у на к а р т а х 
МАК м у т а ц и и и з о б р а ж а ю т с я не т о ч к а м и , а л и н и я м и р а з н о й п р о т я ж е н ­
ности, то при с о с т а в л е н и и г р а ф и к о в мы п о с т у п а л и с л е д у ю щ и м о б р а ­
зом: если м у т а ц и я п е р е к р ы в а л а п веронов , то мы считали , что на 
каждый верон , к о т о р ы й она п е р е к р ы в а е т , приходится по \\п д а н н о й 
мутации. Н а рис. 2, а видно , что к р и в ы е р а с п р е д е л е н и я неодноверон-
ных мутаций ( м у т а ц и и , и з о б р а ж а е м ы е на к а р т е М А К л и н и я м и , пере­
крывающими н е с к о л ь к о в е р о н о в ) имеют м а к с и м у м в р а й о н е V I I веро ­
на. На этот в е р о н п р и х о д и т с я н а и б о л ь ш е е число н е о д и о в е р о н н ы х 
с 
fff веоонов 'V? в 
Рис. 2. Распределение неодиоверон­
ных (а) и одноверонных (б) мута­
ций по 12-веронной карте компле­
ментации. 
/ — четкие; 2 — нечеткие м у т а ц и и . 
мутаций, в то в р е м я к а к н а и б о л ь ш е е число о д н о в е р о н н ы х м у т а ц и й 
(мутаций, и з о б р а ж а е м ы х на к а р т е М А К л и н и я м и , п е р е к р ы в а ю щ и м и 
один верон) о б н а р у ж и в а е т с я в X I I вероне (рис. 2 , 6 ) , где имеется «го­
рячее пятно» нечетких м у т а н т о в , т. е. м у т а н т о в с ч а с т и ч н ы м п р о я в л е ­
нием. 
Д л я д а л ь н е й ш и х р а с с у ж д е н и й следует р а с с м а т р и в а т ь с о о т н о ш е н и е 
четких и нечетких м у т а ц и й ( т а б л . 3 ) . В и д н о , что о т н о ш е н и е четких и 
нечетких н е о д и о в е р о н н ы х м у т а ц и й н а и б о л ь ш е е д л я I , I I , I I I , V , V I 
и X в е р о н о в . Э т о о з н а ч а е т , что в о б л а с т и д а н н ы х веронов ч а щ е воз ­
никают четкие м у т а ц и и , и з о б р а ж а е м ы е д л и н н ы м и л и н и я м и на к а р т е 
МАК. М о ж н о о п р е д е л я т ь с о о т в е т с т в у ю щ и е у ч а с т к и в м о л е к у л е А И Р -
к а р б о к с и л а з ы к а к особо з н а ч и м ы е д л я ее ф у н к ц и и . В п р о т и в о п о л о ж ­
ность э т о м у н а и м е н ь ш е е о т н о ш е н и е д л я т а к и х м у т а ц и й п о л у ч и л о с ь 
в X I I вероне . М ы з н а е м , что д л я о д н о в е р о н н ы х м у т а ц и й в X I I в е р о н е 
наблюдается н а и б о л ь ш е е с о о т н о ш е н и е нечетких и четких м у т а ц и й . 
Значит, в X I I в е р о н е ч а щ е всего в о з н и к а ю т нечеткие м у т а ц и и . П о с л е д ­
нее с о в п а д а е т с р а н е е п о л у ч е н н ы м и д а н н ы м и [ 1 , 2, 3] и говорит о том , 
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что м у т а ц и и , в о з н и к ш и е в X I I вероне , в м е н ь ш е й степени затрагиваю? 
ф у н к ц и ю ф е р м е н т а . 
Д а н н ы е , п о к а з а н н ы е на рис. 2, с у м м а р н ы д л я м у т а ц и й , получен­
ных при воздействии р а з н ы х м у т а г е н о в . О п и с а н н ы м в ы ш е способом 
мы и с с л е д о в а л и р а с п р е д е л е н и е м у т а ц и й , в ы з в а н н ы х к а ж д ы м мутаге­
ном, по 12-веронной к а р т е к о м п л е м е н т а ц и и (рис. 3 ) . Н а рис. 3, а вид­
но, что н а б л ю д а е м ы й на рис. 2, а м а к с и м у м н е о д н о в е р о н н ы х мутаций 
в V I I вероне создается в основном за счет м у т а ц и й , индуцированных 
р а с п а д о м изотопов 3 2 Р . Ч т о б ы более отчетливо в ы я в и т ь мутагенную 
специфичность , мы р а з д е л и л и всю 12-веронную к а р т у комплементации 
на 4 района , с у м м и р у я д а н н ы е о количестве м у т а ц и й по 3 верона (см. 
рис. 4 ) . Н а рис. А, а видно, что к р и в ы е р а с п р е д е л е н и я м у т а ц и й , вызван­
ных р а с п а д о м изотопов 3 2 Р , 3 5 S и В-излучением (эти мутагены яв­
л я ю т с я с а м ы м и ж е с т к и м и ) , имеют п р и б л и з и т е л ь н о о б щ и й ход. Эти 
мутагены в ы з ы в а ю т н а и б о л ь ш и й процент м у т а ц и й в 3-м районе . Кри­
вые р а с п р е д е л е н и я мутаций , в ы з в а н н ы х Х - л у ч а м и ( х 2 = 11,23), ЭМС 
( ^ 2 = 3 0 , 4 4 ) и H N 0 2 (х 2 = 25,55), д о с т о в е р н о о т л и ч а ю т с я от кривой 
р а с п р е д е л е н и я мутаций , в ы з в а н н ы х р а с п а д о м из от опов 3 2 Р (при 
у* = 7 , 8 1 5 и Xooi = И , 3 4 ) , в то в р е м я к а к х о д к р и в о й д л я мутаций, 
в ы з в а н н ы х У Ф - л у ч а м и , достоверно не о т л и ч а е т с я от этой кривой 
( х 2 = 4 , 7 0 ) . Физические м у т а г е н ы , к р о м е р е н т г е н о в ы х лучей , сходны 
м е ж д у собой; химические м у т а г е н ы ( Э М С , HNO2) о т л и ч а ю т с я друг 
от д р у г а и от физических м у т а г е н о в . 
К р и в ы е р а с п р е д е л е н и я о д н о в е р о н н ы х м у т а ц и й и м е ю т приблизи­
т е л ь н о о д и н а к о в ы й ход д л я всех м у т а г е н о в (рис . 4 , 6 ) . 
Т а к к а к не б ы л и найдены вероны, з а н и м а ю щ и е место правее XII 
в е р о н а , на новой к а р т е к о м п л е м е н т а ц и и не и з м е н и л с я один из основ­
ных п о к а з а т е л е й , и с п о л ь з у е м ы х д л я х а р а к т е р и с т и к и мутагенов [8], 
а именно количество н е к о м п л е м е н т и р у ю щ и х м у т а ц и й . 
ВЫВОДЫ 
1. П р и изучении м е ж а л л е л ь н о й к о м п л е м е н т а ц и и 38 мутаций , кото­
рые н а х о д и л и с ь за п р е д е л а м и р а н е е в ы я в л е н н ы х 8 в е р о н о в на карте 
к о м п л е м е н т а ц и и л о к у с а ade2, н а й д е н ы 4 м у т а ц и и , комплементарные 
м е ж д у собой во всех п о п а р н ы х сочетаниях . 
2. П о с т р о е н а 12-веронная к а р т а м е ж а л л е л ь н о й комплементации 
л о к у с а ade2 д л я 650 м у т а ц и й , в к л ю ч а ю щ а я в себя 95 групп компле­
м е н т а ц и и . 
3. П о м а т р и ц е связи м е ж д у в е р о н а м и получен д л я известных 
8 в е р о н о в тот ж е порядок , что и на р а н е е построенной 8-веронной кар­
те к о м п л е м е н т а ц и и . Это д о к а з ы в а е т , что в е р о н н а я к а р т а комплемента­
ции имеет под собой р е а л ь н ы е с т р у к т у р н ы е основы. 
4. Д о к а з а н а т е н д е н ц и я к линейности веронной к а р т ы комплемен­
т а ц и и . 
5. Установлено р а с п р е д е л е н и е м у т а ц и й , в ы з в а н н ы х р а з н ы м и мута­
г е н а м и : а зотистой кислотой, Э М С , у л ь т р а ф и о л е т о в ы м и и рентгеновыми 
л у ч а м и , р а с п а д о м изотопов 3 2 Р , 3 5 S и р -излучением , по 12-веронной 
к а р т е к о м п л е м е н т а ц и и . 
Summary 
Interailelic complementation patterns of 650 ade 2 mutants were studied. 12 muta­
tions were found to be complementary in all pairwise combinations. A 12-veron comple­
mentation map with 95 complementation groups was constructed. The linear order of 
previously identified 8 verons turned out to be the same as for the formerly con­
structed 8-veron map. A tendency towards linearity of the new veron map was proved. 
128 
ей «к *«е б 
Число мутаций, перекрывающих данный верон ^ 
0*1 
Процент мутации, перекрывающих данную гриппу беронов 
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МЕТОД ФЕНОКОПИЙ В АНАЛИЗЕ ДЕЙСТВИЯ ГЕНА 
В ОНТОГЕНЕЗЕ НА ПРИМЕРЕ МУТАНТОВ Д И П Л О И Д Н О Й 
ЗЕМЛЯНИКИ 
Т. С. ФАДЕЕВА, А. П. ПОДОЛЬСКАЯ, Б. К. БАБАНАЗАРОВ 
Кафедра генетики и селекции ЛГУ 
В анализе генетических механизмов, контролирующих процессы 
роста и развития у растений, изучение феногенетики мутантов явля­
ется одним из перспективных направлений. В этих исследованиях зна­
чительное место занимает метод получения фенокопий мутанта, т. е. 
«исправление» мутантного признака до его нормального («дикого») 
типа. При создании условий, способствующих фенотипическому исправ­
лению мутанта, возможно выяснение генетической и физиологической 
природы данной мутации [ 1 ] . 
Мутации типа роста у растений многообразны, для многих из них 
изучена генетика. Однако исследования феногенетики этих мутаций 
находятся в начальном состоянии [27, 6, 9, 3]. Многие из мутантов по 
типу роста у растений являются гиббереллинзависимыми, т. е. под дей­
ствием гиббереллина мутанты дают фенокопий нормального типа 
роста. Это позволяет предполагать, что в физиологическом отношении 
эти мутанты могут быть однотипными. 
История открытия гиббереллинов связана с обнаружением дей­
ствия этого вещества на процессы роста высших растений [16, 17J. 
Природные фитогормоны с физиологическими свойствами, подобными 
гиббереллину, широко распространены в растительном царстве [15, 
32]. Гиббереллин наряду с другими фитогормонами считается естест­
венным регулятором роста и развития растений. При дополнительном 
введении гиббереллина в растение наиболее типичной реакцией явля­
ется усиление верхушечного и вставочного роста, иногда подавление 
ветвления, изменение габитуса растения [14, 2] . 
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